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SUMMARY 
(original scientific paper) 


THE ENCLAVE AS A COMPONENT OF LANDSCAPE STRUCTURES 

An enclave is a small area totally surrounded by units of vegetation that differ both floristically and ecologically. Enclave differs also of the 
enclavant unit by its functional characteristics and thus can be considered as a distinct fragmentary ecosystem. Interactive links exist between 
enclaves and their environment ; this links can be orientated according to dissymetric ecological factors, such as shade or precipitations in- 
terception. 

Five examples of enclaves are described in this paper : rocks isolated on heath area or under a beechwood ; peat mounds of Sphagnum in 
subalpine shortgrass meadow ; pines on xerophilous meadow ; bushes of Ilex aquifolium under a natural oak-beech forest ; spots of 
Calamagrostis epigeios in rhe gaps of forest. 

Enclaves are evolving according to modification, extension or regression and disappearance processes, and their action on evolution of host- 
ecosystem is dicussed. 
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RÉSUMÉ 
(travail original) 


Les enclaves sont définies comme de petites surfaces entièrement entourées par une unité floristiquement et écologiquement différente ; elles 
s'en distinguent également par leurs caractères fonctionnels qui en font des fragments d'écosystémes autonomes. Il existe cependant des liens 
interactifs, orientés lorsqu'un facteur écologique déterminant est dissymétrique, tel l'ombre portée ou l'obstacle aux précipitations. 

Cing exemples d'enclaves sont décrits : rochers isolés affleurant sur une lande ou sous une hétraie ; monticules tourbeux à Sphagnum sur 
pelouses subalpines ; pins isolés sur pelouse xérophile ; fourrés d'llex aquifolium sous hétraie-chénaie naturelle ; taches de Calamagrostis 
epigeios dans des clairières forestières. 

Ces enclaves évoluent selon des processus de modification, d'élargissement ou de régression et disparition, et leur action sur l'écosystéme- 
hóte est discutée. 


MOTS CLES : Enclave - Paysage - Ecosystéme - Interactions. 


INTRODUCTION 


Les notions d'échelle d'analyse et de hiérarchie des 
niveaux d'organisation, liées à l'hétérogénéité structurale 
des systémes écologiques, ont depuis une dizaine d'années 
fait l'objet de nombreuses approches, devenues néces- 
saires, notamment avec le développement des études de 
l'écologie des « paysages ». Citons entre autres les publi- 
cations de WHITTAKER & LEvIN (1977), ALLEN & SPARR 
(1982), FORMAN & GODRON (1986), O'NEIL et al. (1986), 
LEFEUVRE & BARNAUD (1988), BLANDIN & LAMOTTE 


(1989), TURNER & GARDNER (1991), AUGER et al. (1992), 
MUXART et al. (1992)... 

L'hétérogénéité spatiale des paysages consiste le plus 
souvent en une disposition en mosaique engendrée par des 
causes diverses : foréts non exploitées caractérisées par 
des alternances de stades cycliques d'âge différent à partir 
d'ouvertures naturelles, ou soumises à l'exploitation par- 
cellaire, agrosystèmes qui sont un ensemble en damier de 
cultures, prairies fauchées ou pâturées, landes qui peuvent 
être constituées de mosaïques d'origine diverse, relief, 
pâturage, incendies. Dans le cas des paysages bocagers, 


* Manuscrit reçu le 22 juillet 1994 ; version révisée acceptée pour publication le 9 décembre 1994. 
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l'hétérogénéité est compliquée de réseaux de haies de 
dimensions et de formes variables autour de surfaces 
diversement exploitées (BUREL, 1992). Elle peut consister 
en zonations selon des gradients d'altitude, ou de salinité 
et d'immersion des littoraux, ou d'humidité et de profon- 
deur des eaux autour des masses d'eaux continentales. 

Toutefois, il existe un autre type d'hétérogénéité 
lorsque de petites surfaces de l'ordre de un à quelques 
dizaines de m? présentent des traits structuraux et écolo- 
giques qui les distinguent de celles qui les entourent. 

Peut-étre à cause de leurs faibles dimensions, elles 
sont souvent négligées ou englobées dans une seule unité 
de végétation ou un seul système écologique. 

La désignation qui nous a paru la meilleure pour ces 
unités est celle d'enclaves, terme qui a d'ailleurs été 
employé dans un sens semblable en Océanographie biolo- 
gique par PÉRES & PiCARD dés 1958, puis repris récem- 
ment par BLANDIN & LUCE (1994) pour les systèmes éco- 
logiques terrestres. La description de quelques exemples 
montrera la diversité de leurs caracteres, de leurs rapports 
avec les unités enveloppantes et de leur évolution. 


ÉTUDE DE QUELQUES TYPES D'ENCLAVES 
ROCHERS ISOLÉS SUR LANDE ET SOUS HETRAIE 


D'importantes surfaces de la forét de Fontainebleau et 
du massif des Trois-Pignons sont des pentes de sable, boi- 
sées ou non, souvent parsemées de rochers de grès affleu- 
rants qui portent des enclaves de composition floristique et 
de dynamique différentes. Ainsi, sur des versants d'expo- 
sition nord, une hétraie a pu s'établir et recouvrir ces 
mémes rochers isolés, comme on peut le voir dans la 
réserve biologique des Hauteurs de la Solle. 


Caractères floristiques des complexes rochers-lande et 
rochers-hétraie 

La composition floristique de la lande et de la hétraie 
d'une part, de la surface des rochers enclavés d'autre part 
a fait l’objet de descriptions phytosociologiques synthéti- 
sées dans les tableaux I et II, ainsi que de reconstitution de 
leur végétation passée (LEMÉE, 1981, 1982). 

La lande appartient à l’ Erico cinereae-Callunetum 
GÉHU 1986. Trois espèces y dominent, Calluna vulgaris, 
Pteridium aquilinum et Molinia coerulea, généralement 
associées par deux, les Bryophytes formant une strate trés 
ouverte. La surface des rochers couverte d'un sol mince 
s'en distingue par la prédominance du seul Calluna, dont 
l'enracinement est superficiel contrairement à celui des 
deux autres espèces, et par le recouvrement quasi total par 
les Bryophytes oü apparaissent quelques Cladonia (TAB. I) 

La composition floristique de la hétraie, groupement 
trés acidiphile que nous avons attribué au Fago-Quercetum 
leucobryetosum, est figurée au Tableau II ainsi que celle des 


G. LEMÉE 


rochers affleurants qui est trés différente, avec une strate 
cryptogamique couvrant 3 à 9 dixièmes de la surface et 
comprenant de nombreuses espèces propres. Nous avons 
désigné leur peuplement comme association à Polypodium 
vulgare et Madotheca platyphylla LEMEE (1982). 

A la végétation sur sol mince de ces enclaves rocheuses 
il faut ajouter sur leurs bords subverticaux, où la matière 
organique ne peut s'accumuler, des groupements liché- 
niques saxicoles variés selon les conditions stationnelles 
(BOISSIERE, 1990), qui constituent des états permanents. 


Conditions écologiques comparées 

La végétation de la lande, comme celle de la hétraie 
qui lui a succédé, repose sur un podzol de dégradation à 
alios humique. Celle des rochers est établie sur une cou- 
verture essentiellement organique dont l'épaisseur varie de 
quelques cm à plus de 20 cm et constitue un ranker selon 
la définition de KUBIENA (1953). Dans le cas des rochers 
découverts, il est édifié par les débris de callune et de 
mousses, trés pauvres en bioéléments qui se décomposent 
lentement en un mor fibreux de rapport C/N supérieur à 20 
comme dans la lande ; l'ensemble est mélé de sable d'ori- 
gine éolienne dont la granulométrie est celle du sable de 
Fontainebleau avec un maximum marqué de 0,1-0,2 mm. 
Dans le cas des rochers sous hétraie, ce sont les 
Bryophytes et Lichens mélés de litière de hêtre qui édi- 
fient le ranker ; en outre, la fraction minérale, également 
d'origine éolienne, mais dont les apports, d'origine exté- 
rieure, sont tamisés, est représentée surtout par de l'argile 
et du sable très fin (moins de 0,05 mm), jusqu'à près de 
50 % de la fraction minérale. Aussi cet humus évolue-t-il 
vers une structure construite qui se traduit à la dessicca- 
tion par de petits agrégats durs décelant une certaine acti- 
vité biologique, à la différence de l'horizon holorganique 
de la hétraie enveloppante. 

Un autre caractère opposant les deux groupes 
d'enclaves rocheuses est le microclimat, le rayonnement 
incident étant le facteur décisif : maximum sur rochers 
découverts, il est réduit à 4-5 % sous la hétraie, avec ses 
conséquences thermiques et hydriques. 

Les rochers exercent en contrepartie une action à 
l'interface avec le groupement qui les entoure. L'eau ruis- 
selant à leur surface en augmente l'apport sur leurs bords. 
Dans la lande, où la sécheresse est périodiquement un fac- 
teur limitant, c'est au pied de leur bordure nord, ombra- 
gée, que peuvent s'établir de jeunes ligneux tels que gené- 
vrier, houx, hétre. En situation ombragée, le facteur 
hydrique est peu important, mais intervient l'accumulation 
par le vent de litière de hêtre au pied des rochers où elle 
crée un horizon holorganique épais. 


Dynamique de la végétation sur rochers 
Dans la réserve des Hauteurs de la Solle, avant 
l'extension du hêtre et du pin voici deux siècles, les 


L'ENCLAVE COMME COMPOSANTE DES STRUCTURES PAYSAGÈRES 


TABLEAU I.— Composition floristique comparée de la lande (L) et des rochers émergeants (R). 


Compared floristic composition of the heath (L) and emergent rocks (R). 
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R 
Nombre de relevés 10 10 Strate muscinale et lichénique 
Strate arbustive recouvrement, l/I0es +8 7-10 
recouvrement, l/I0es +l 0 Pleurozium schreberii V V 
Juniperus communis % Stereodon cupressiforme 
Pinus silvestris Il var. ericetorum m v 
Fagus silvatica 1 Dicranum scoparium IV I 
Quercus petraea I Pseudoscleropodium purum III I 
Ilex aquifolium I Hylocomium splendens m I 
Frangula alnus I Polytrichum juriiperinum Il I 
Strate herbacée-suffrutesc. Leucobryum glaucum I 
recouvrement, l/10es 9-10 2-10 Dicranum spurium I 
Calluna vulgaris v v Cladonia portentosa I I 
Pteridium aquilinum v m Cladonia squamosa I 
Molinia coerulea v I Cladonia coniochraea I 
Deschampsia flexuosa ji Cladonia macilenta I 
Fagus silvatica (g) TIL I Cladonia fimbriata I 
Quercus petrae (g) m I Cladonia chlorophaea | I 
Betula pubescens (j) i | 
Betula verrucosa (J) I nombre d'espèces par relevé | 9-14 3-8 
Frangula alnus (j) I nombre d'espèces total | 23 | 18 
Sorbus latifolia (j) I nombre d'espces communes 41% 
Rubus fruticosus agg. I (g) germinations | 
Pinus silvestris (g) I (J) jeunes individus | 
TABLEAU IL. Composition floristique comparée de la hêtraie (H) et des rochers ombragés (Ro). 
Compared floristic composition of the beechwood (H) and shaded rocks (Ro). 
H Ro H Ro 
Nombre de relevés 9 10 Strate herbacée (suite) 
Strate arborescente Polypodium vulgare V 
recouvrement, l/I0es 9-10 Dryopteris filix-mas I 
Fagus silvatica v Dryopteris carthusiana I 
Strate arbustive Epilobium angustifolium I 
recouvrement, l/I0es 1-8 0-2 Strate muscinale et lichénique 
Ilex aquifolium v I recouvrement, l/10es +3 4-9 
Fagus silvatica IV Il Polytrichumformosum v M 
Frangula alnus I I Leucobryum glaucum M Tl 
Quercus petraea I Dicranum scoparium I v 
Mespilus germanica I Dicranella heteromalla I I 
Sorbus torminalis I Rhytidiadelphus triquetrus I 
Betula verrucosa I Pleurozium schreberi m 
Strate herbacée Madotheca platyphylla Hi 
recouvrement, l/10es +4 1-6 Rhytidiadelphus loreus I 
Pteridium aquilinum V I Cladonia portentosa Hu 
Molinia coerulea X I Stereodon cupressiforme I 
Deschampsia flexuosa IV Il Eurhynchium praelonum I 
Ilex aquifolium (g) IV Ij Isothecium myosuroides I 
Hedera helix Il I Cephalozia bicuspidata I 
Quercus petraea (g) I I Cladonia coniochraea 1 
Fagus silvatica (g) I Cladonia macilenta I 
Rubus fruticosus agg. I I Cladonia squamosa I 
Lonicera peridymenum I Cladonia furcata I 
Vaccinium myrtillus I Hylocomium splendens I 
Carex pilulifera I 
Holcus mollis I nombre d'espèces par relevé 10-14 9-14 
Teucrium scorodonia I nombre d'espèces total 22 31 
(g) germinations nombre d'espèces communes 32% 
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Fic. 1.- Diagramme palynologique du dépôt organique sur un rocher dans la hêtraie (réserve des Hauteurs de la Solle). 


En raison de leur abondance, les spores ont été figurées en % du pollen total. Dans la colonne à gauche, les lignes verticales 
sont la litière, les pointillés représentant les niveaux riches en particules charbonneuses. 1 à 3 = niveaux de lande à bouleaux ; 
4 = hêtraie ; 5-7 = niveaux sous hêtraie (l'abondance du pollen de pin provient de sa production beaucoup plus grande que celle du 
Hêtre, le rocher se trouvant par ailleurs proche de la lisière forestière). 


Palynologic diagram of organic deposit on a rock under beechwood. In the column on the left, litter is figured by vertical straights, le- 
vels with numerous burnt particles by dotted lines. 1-3 = Betula heath ; 4 = heath-beechwood limit ; 5-7 = under beechwood. 
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TABLEAU III.- Composition floristique comparée du Vaccinio-Callunetum Bük. 
42 sous-assoc. trichophoretosum Oberd. 72 du gazon de Faings (Hautes-Vosges). 
Floristic composition of the Vacciniom-Callunetum Bük. 42 subassos. 
trichophoretosum Oberd. 72 on the « Gazon de Faings » (High-Vogesen). 
z * 
N° des relevés (100m*) 1234 56|£| 1 2 3 4 5 6 = 
Caract. et différent. d'association : | Compagnes (suite) : 
Genista pilosa 112 + 2 6 Deschampsia flexuosa 123 + 1 5 
Leontodon helv + + + 1 + 5 Arnica montana + + 1 1 $ 
32 2 3 Meum athamanticum 1 il + + E 
Vaccinium uliginosum 1 x | 2 Vaccinium myrtillus + + Dos 4 
Cetraria islandica j 1| Selinum pyrenaicum + 1 1 3 
Différentielles de la sous-association £ | Anthoxantum odoratum 2 + + 3 
Trichophorum germanicum + 5311 t? £|9B]| Anemone nemorosa 1 + 2 
Molinia coerulea 1 12 1 + à Dactylorhiza maculata * + 2 
Hylocomium splendens 4 4 + 1 4 | Succisa pratensis 1 1 2 
Juncus squarrosus + 1 Solidago virgaurea var. + + 2 
Empetrum nigrum * 1 | Pleurozium schreberi 3 + 2 
Caract. du Vaccinio-Genistetalia : | Rhytidiadelphus triquetrus | + + 2 
Calluna vulgaris 3 4 4 4 4 4|6 Rhytidiadelphus squarrosus 1 1 
Caract. du Nardo-Callunetea : Gymnadenia albida + 1 
Nardus stricta L2 a t 2 6 Sanguisorba officinalis 1 I 
Potentilla erecta rog - 2 91 6 Rhinanthus minor 1 1 
Luzula campestris + 1 1 1l 4 Lathyrus montanus + 1 
Galium saxatile + + 2 Carex pallescens + 1 
Carex pilulifera + + 2 Melampyrum pratense + 1 
Compagnes : | Luzula albida 1 i 
Gentiana lutea + + + + 1 +] 6 Ptilium crista-castrensis + 1 
Festuca rubra commutata 3 2 t 2 2 5 Dicranum scoparium * 1 
Agrostis tenuis + 1l + 1 + 5 Cladonia sylvatica 1 1 
| 
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rochers étaient tous en milieu de lande parcourue par des 
feux qui, bien que favorables à l'établissement de bou- 
leaux, maintenaient la végétation des rochers d découverts. 
C'est à partir de cette époque, les incendies ayant disparu, 
que s'établit la hétraie sous laquelle la couverture des 
rochers devint celle des situations ombragées. La figure 1 
présente le diagramme palynologique d'un ranker épais en 
situation d'abord découverte (niveaux 1 à 3), puis ombra- 
gée (niveaux 4 à 7). 

Les rochers actuellement découverts sont soumis à 
une évolution cyclique de la callune qui les colonise, bien 
connue depuis les observations de Warr en 1955, suivies 
de celles de GIMINGHAM (1960), BARCLAY-ESTRUP & 
GIMINGHAM (1969), oü ces auteurs ont décrit quatre 
phases : pionnière, édificatrice, mature et dégénérative, 
d'une durée totale de 25 à 30 ans. Ce n'est qu'après cette 
dernière que des semis de callune apparaissent, initiant un 
nouveau cycle. 
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A cette évolution cyclique se superpose une évolution 
aléatoire provoquée par des catastrophes naturelles, feux 
et sécheresses prolongées. Dans ce cas, la couverture 
vivante étant détruite, la matière organique se fissure, puis 
se détache, entrainée par les pluies, au pied du rocher mis 
à nu. Bien que la végétation des landes soit fortement 
pyrophile, les incendies sont maintenant maitrisés en forêt 
de Fontainebleau. Par contre, la grande sécheresse de l'été 
1976 a causé des destructions semblables sur rochers 
d'exposition sud (photo in LEMÉE, 1982). La reconstitution 
d'un sol commence par l'établissement de Lichens et de 
Bryophytes jusqu'à ce que l'épaisseur de matière orga- 
nique soit devenue suffisante pour permettre la colonisa- 
tion du Calluna. 

Quant aux rochers ombragés par des peuplements de 
feuillus, ils sont’ l'abri de semblables régressions et, la 
couche organique s'épaississant, ils s'enrichissent en 
plantes vasculaires. 


TABLEAU IV.- Composition floristique des buttes tourbeuses faces ouest (O) et est (E). 


Floristic composition of the peat mounds on faces west (O) and east (E) 


Buttes à sphaignes 


sans 


N* des relevés 1 2 3 


4 


Prés. 7 8 


Exposition 

Faces ouest + est : 
Calluna vulgaris 
Deschampsla flexuosa 
Vaccinium myrtillus 
Vaccinium vitis-idaea 
Molinia coerulea 
Empetrum nigrum 
Galium saxatile 
Luzula albida 

Faces ouest seules : 
Sphagnum nemoreum 5 5 5 
Polytrichum strictum 2 
Vaccinium uliginosum 
Nardus stricta 
Meum athamanticum 
Sanguisorba officinalis 
Dicranum scoparium 
Hylocomium loreum 
Faces est seules : 
Hylocomium splendens 
Preurozium schreberi 
Cladonia sylvatica 
Cladonia uncialis * 
Cetraria islandica 1 
Polytrichum formosum 
Potentilla tormentilla 
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Fic. 2.— Butte de sphaignes sur le Gazon de Faing (Hautes-Vosges). 


1) Butte jeune à croissance périphérique. II) Butte mature à croissance vers l'ouest. III) Butte en phase terminale. C = Calluna ; CE = 
Cetraria islandica ; CL = Cladonia sylvatica ; E = Empetrum nigrum ; P = Pleurozium schreberii ; S = Sphagnum ; VM = Vaccinium 
myrtillus ; VV = Vaccinium vitis-idae. Epaisseur maximum en cm. 


Sphagnum mounds on the « Gazon de Faing » (Hautes-Vosges). 


I) Juvenile mound with peripheric growth. II) Mature mound with growth on the west face. III) End phase without growth. Maxima 


thickness in cm. 


CHAMP DE BUTTES DE TOURBE SUR PELOUSE 
SUBALPINE (HAUTES-VOSGES) 


Les Hautes Chaumes vosgiennes, surfaces au-dessus 
de la limite forestière, peuvent porter sur des pelouses 
sommitales en pente faible et d'exposition ouest, trés arro- 
sées, des monticules édifiés par des Sphaignes et isolés 
nettement de la végétation environnante. 

ISSLER (in REMPP & ROTHÉ, 1935) fut le premier à les 
Observer. CARBIENER (1970) en fit une étude plus détaillée. 

Le Gazon de Faing, entre les cols du Bonhomme et de 
la Schlucht, entre 1240 et 1290 m d'altitude avec une 
pente ouest de 6 à 8 %, en donne sur 4 ha un très bel 
exemple. La composition floristique de la pelouse (TAB. 
III) permet de l'identifier au Vaccinio-Callunetum tricho- 
rophoretosum Oberd. 1978 ou Calluno-Vaccinietum nar- 
detosum CARBIENER 1970, respectivement de Forét-Noire 
et des Vosges. Les six relevés étant classés par ordre 


d'altitude croissante, on y peut reconnaitre dans la partie 
inférieure un faciès à Vaccinium vitis-idaea et 
Hylocomium splendens. 


Caractéres morphologiques et floristiques des buttes 
Leur surface est comprise entre 2,5 et 9 m° et leur plus 
grande épaisseur est de 45 à 80 cm. Distantes entre elles 
d'au moins 10 m, elles semblent réparties au hasard. La 
plupart comprenaient en 1959 deux faces floristiquement 
trés différentes (TAB. IV et Fic. 2 II) : la face ouest, 
convexe, consistait en un bombement de Sphagnum nemo- 
reum (= acutifolium), mêlé parfois de Polytrichum stric- 
tum, d'où émergaient les chamaephytes Calluna vulgaris, 
Vaccinium myrtillus et V. vitis-idaea, rarement Empetrum 
nigrum ou Vaccinium uliginosum. La face est, concave, 
consistait en un tapis d' Hypnacées avec quelque Lichens, 
surmonté également par Calluna et Vaccinium myrtillus, 
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plus rarement Vaccinium vitis-idaea. Cet ensemble est 
bien différent de la pelouse qui l'entoure ; spécifiquement 
beaucoup plus pauvre que celle-ci, avec 23 espèces seule- 
ment contre 41, il lui manque en particulier Trichophorum 
germanicum et Genista pilosa, caractéristiques ou diffé- 
rentielles constantes de l'association de pelouse. 

Quelques monticules échappent à ce schéma, soit 
qu'ils sont couverts entièrement par la sphaigne (Fic. 2 I), 
soit qu'au contraire aucune sphaigne n'apparaisse plus à la 
surface (rel. 7 et 8 du Tas. IV et Fic. 2 III). En un cas, le 
monticule était édifié par Leucobryum glaucum avec un 
diamètre de 70 cm et une épaisseur de 25 cm. 

Cette composition floristique différente de celle de la 
pelouse environnante, la genèse et l'évolution propres des 
buttes à sphaignes qui édifient un milieu nouveau condui- 
sent à les considérer comme des enclaves à exclure des 
relevés floristiques de la pelouse. 


Origine et évolution 

L'origine des buttes n'a pu étre clairement établie. 
Elles reposent sur un sol d'arène granitique à horizon 
supérieur d'humus noir épais de 10 à 15 cm, trés acide 
(pH 4,5) et à rapport C/N supérieur à 25, semblable à celui 
de la pelouse. Cependant, elles peuvent devoir leur origine 
à une « légère dépression de terrain » constatée par 
CARBIENER et qu'il pense étre due à un processus de soli- 
fluxion (CARBIENER 1963, 1970). Par ailleurs, OCHSENBEIN 
(1963) remarquait que prés des sommets « le sol de ces 
landes, peu incliné, mouillé et saturé d'humidité, donne un 
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humus noir, dénudé, imperméable, marqué par des flaques 
d'eau en temps de pluie ». Ces flaques auraient été à l'ori- 
gine d’un coussinet embryonnaire de Sphagnum qui aurait 
grandi grâce à l'alimentation sur sa face ouest par les eaux 
des pluies et brouillards, ces derniers trés fréquents à ces 
altitudes, ainsi que par l'interception et l'égouttement par 
les Calluna, Vaccinium et Molinia qui émergent à la sur- 
face (Fic. 2 I). Le monticule sphagneux s'élevant, sa face 
à l'est ne recoit plus suffisamment d'eaux météoriques 
pour alimenter les sphaignes qui sont remplacées par des 
Hypnacées et des Lichens et oü subsistent les chamae- 
phytes (Fic. 2 II). Une coupe publiée par CARBIENER 
(1970) montre bien que l'ensemble a été précédé par un 
stade à sphaignes. Il arrive enfin que les sphaignes dispa- 
raissent sur toute la surface (Fic. 2 III). 


PINS SYLVESTRES ISOLÉS SUR PELOUSE XÉROPHILE 


Ce cas a été étudié dans la « plaine de la Solle » en 
forét de Fontainebleau. La pelouse, riche en annuelles, a 
été rattachée par GUITTET & LABERCHE (1972) et GUITTET 
& PAUL (1974) au Sileno conicae-Koelerietum Oberd. 
1957. Elle était parsemée de pins sylvestres isolés dont les 
plus ágés étaient apparus vers 1925 (Fig. 3 et 4). Leur 
tronc était bi- ou trifurqué à la base et les branches infé- 
rieures proches de la surface du sol. La couronne était 
haute de 12 à 13 m et presque aussi large. Les observa- 
tions qui suivent ont été réalisées par GUITTET (1961), puis 
dans le cadre du PBI (RCP n?165 du CNRS). 


Fic. 3.— Répartition des pins sylvestres sur la pelouse xérophile 
de la Plaine de la Solle en forét de Fontainebleau en 1970 
(d’après GurrrET & LABERCHE, 1972). Les pointillés représentent 


les surfaces oü le groupement de pelouse est remplacé par un 
groupement semi-sciaphile à Bryophytes. 


Repartition of Scotchpine on the dry meadow in the « plaine de 
la Solle » (1970). The dotted surfaces are those within dry mea- 
dow is replaced by a shaded community with Bryophytes. 


Fic. 4.— Vue sur les enclaves de pins sylvestres âgés sur 
la pelouse xérophile de la Plaine de la Solle en forét de 
Fontainebleau en 1961 (photo J. GUITTET). 


A view of old Pinus silvestris on the dry meadow 
of the « Plaine de la Solle » in 1961. 
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Modifications écologiques locales provoquées par les 
pins isolés 

La modification microclimatique induite par les pins 
isolés, d’où découlent les autres, est l’interception du 
rayonnement solaire qui, en période d'insolation, est la 
plus importante sous le secteur nord de la couronne proche 
du tronc et diminue progressivement, hors de celle-ci, 
dans la zone d'ombre portée (Rg, FiG. 5a). Il en résulte un 
échauffement parallèle de l'air et du sol près de leur inter- 
face ainsi qu'une augmentation du déficit de saturation 
hydrique et du pouvoir évaporant de l'air. 

Quant aux précipitations, leur volume au sol montre 
sous les couronnes une diminution atteignant vers leur 
partie centrale jusqu'à moins de 50 % des précipitations 
incidentes. 

Les réserves en eau disponible du sol, dont la capacité 
de rétention est faible en raison de son caractère sableux, 
sont aussi fortement modifiées. Alors que sur la pelouse, 
en périodes séches, l'asséchement est trés rapide sous la 
surface, mais avec conservation de la réserve sous-jacente, 
sous les pins, malgré l'interception par les parties 
aériennes, puis par la litiére dont la capacité de rétention 
est de l'ordre de 6 mm à proximité du tronc, le profil 
hydrique garde plus d'humidité dans la partie supérieure 
du sol minéral grâce au rôle de mulch joué par la litière, 
mais moins en profondeur sous l'effet de l'absorption par 
les racines du pin. 

Les pins ágés avaient accumulé sous leur couronne en 
1961 plus de 500 kg de litière totale, diminuant radiale- 
ment depuis la base du tronc, oü elle était riche en écorces, 
jusqu'aux bords où elle tombait à moins de 1 kg m*. 


Modifications biologiques 

Sous les couronnes, le groupement végétal de la 
pelouse environnante a disparu, remplacé par des espèces 
ornithochores (Rubus fruticosus agg., Rosa arvensis, 
Crataegus monogyna, Prunus spinosa, Quercus petraea, 
Asparagus officinalis, Solanum dulcamara) et anémo- 
chores (Chondrilla juncea, Lactuca virosa, Calamagrostis 
epigeios, Tragopogon major, Goodyera repens, ce dernier 
lié au pin). Seules espèces de la pelouse, Carex hirta, Poa 
angustifolia, Hieracium pilosella, Senecio jacobaea ont pu 
se maintenir gráce à leurs stolons ou à leurs souches 
épaisses. 


Évolution de la population des enclaves de pins 

La pyramide des áges établie sur l'ensemble de la 
pelouse de la Solle fin 1969 (Gurrrer & LABERCHE, 1972) 
montre deux groupes, le plus ancien né entre 1924 et 1936, 
d'origine non établie, le plus récent, descendant du premier, 
apparu vers 1942, avec des effectifs croissant inégalement. 
La dissémination des graines était de densité maximum à 2- 
5 mètres du tronc des anciens arbres (plus de 125 par m), 
diminuant vers l'extérieur pour tomber à moins de 25 par 
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Fic. 5a.— Profil d'un pin âgé d'environ 50 ans isolé dans la 
Plaine de la Solle. Ombre portée en aoüt à 12 h TMG par ciel pur. 
Rg = valeurs relatives du rayonnement solaire global. 


Fic. 5b.- Répartition des jeunes individus au voisinage de la 
couronne en 1969. 


x = 16-25 ans 
(d'après GUITTET & LABERCHE, 1972). 


Sa.— Side-face of a pine aged of about 50 years. Shade at 12 h 
GMT in august with clear sky. 
Rg = relative value of global solar radiation. 


5b.— Young exemplars repartition under and near the crown in 
1969. 


L'ENCLAVE COMME COMPOSANTE DES STRUCTURES PAYSAGÈRES 


m’ à une vingtaine de mètres (GUITTET & LABERCHE, 1974). 
Toutefois les germinations de l'année étaient localisées sous 
la couronne et à sa périphérie dans le quadrant nord, en rela- 
tion évidente avec les conditions microclimatiques favo- 
rables. Les jeunes pins ont montré naturellement la méme 
répartition (FiG. 5b). La conséquence est une extension 
directionnelle des enclaves sur la pelouse. 

Le Service ONF de la forét de Fontainebleau a fait 
couper en 1990 la génération de pins ágés, sans doute pour 
améliorer la croissance des jeunes pins concurrencés par 
leur couronne. Les plus ágés de ces derniers étant devenus 
fertiles, on peut prévoir une poursuite de l'extension de 
ces jeunes peuplements vers le nord. 


FOURRÉS DE HOUX (ILEX AQUIFOLIUM L.) SOUS 
HETRAIE NATURELLE 


En forêt de Fontainebleau, la réserve biologique du 
Gros-Fouteau et, dans sa partie en hêtraie, celle des 
Hauteurs de la Solle renferment parmi leur peuplement 
ligneux, aux différents stades d'évolution, des fourrés de 
houx trés apparents en période de défeuillaison. Ceux-ci 
modifient fortement les conditions écologiques environ- 
nantes et éliminent presque totalement le cortège floris- 
tique de la forét, ce qui nous conduit à les assimiler à des 
enclaves. 


Répartition des enclaves 

Leur figuration sur la carte du peuplement ligneux 
dressée par BIDAUD & BÉDÉNEAU en 1971 dans la parcelle 
du Gros Fouteau en réserve intégrale a montré un recouvre- 
ment total de 11 % par les fourrés de houx. Leur répartition 
(FiG. 6) n'est pas aléatoire : les bordures nord et ouest ainsi 
que la partie sud-ouest en sont dépourvues, les plus grands 
fourrés étant localisés à l'est et au centre ; entre ceux-ci et 
les surfaces libres de houx se trouve une bande de petits 
fourrés qui évoque une progression vers ces dernières. Il 
existait également une relation avec la structure du peuple- 
ment arborescent (CLABAULT, 1976) : les fourrés étaient 
mieux représentés dans les clairières et sous les perchis que 
sous les autres stades de celui-ci ; sous vieille futaie, ils 
montraient une localisation préférentielle sous les chénes 
ágés encore abondants au Gros Fouteau, peut étre en rela- 
tion avec l'ombre plus légère produite par ceux-ci compa- 
rée à celle produite par les hétres. 


Modifications du peuplement végétal sous les fourrés 
Les espèces de la hétraie-chénaie et de ses clairières 
(LEMÉE, 1978, 1990) sont totalement éliminées en raison 
surtout de l'ombrage important et continu du houx, aussi 
bien les graminées dominantes, Melica uniflora, 
Brachypodium silvaticum, Festuca heterophylla, que les 
espèces constantes, Anemone nemorosa, Rubus fruticosus, 
à l'exception du Ruscus aculeatus et de Hedera helix, à 
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Fic. 6.— Répartition des fourrés de Hex aquifolium dans la ré- 
serve intégrale du Gros-Fouteau (forét de Fontainebleau) en 
1970 (d’après BIDEAU & BÉDÉNEAU 1971). 


Places of thickets of llex aquifolium in the biological reserve 
of Gros-Fouteau (Fontainebleau forest). 


feuillage permanent, ainsi que de quelques frondes étio- 
lées de Pteridium aquilinum (FiG. 7). Les quelques semis 
de Quercus périssent. 


Modifications des facteurs écologiques 

Le microclimat radiatif est fortement modifié par le 
feuillage xéromorphe du houx dont la durée de vie 
moyenne est de deux ans, le LAI (Leaves Area Index) de 
2,1 à 2,25 et la transmittance dans le visible seulement de 
1,3 a 2,9 % (CLABAULT, 1978). Du fait de cet écran perma- 
nent auquel s'ajoute l'écran saisonnier de la strate arbores- 
cente, le flux global transmis tombe à environ 2 %, contre 
4,3 à 6 % sous la futaie avoisinante en phase feuillée. 

Les couches holorganiques de surface sont trés sensi- 
blement enrichies par la litière des fourrés de houx avec 
un apport supplémentaire de 105 g m° sous l'ombre des 
peuplements ágés de hétres et de chénes, de 155 g m? dans 
les clairieres. 

Au contact des fourrés s'accumule en période seche et 
venteuse de la litière de la hétraie-chénaie périphérique. 
Ainsi CLABAULT & LEMÉE (1980) ont constaté un double- 
ment pondéral des couches sur les bordures d'un fourré. 
L'épaisseur de ces couches augmente encore plus sensible- 
ment : en été, alors qu'elle est hors des fourrés de 2,5 à 
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3.5 cm, elle s'éléve sous ceux-ci à 8-11 cm, ce qui consti- 
tue un obstacle à la pénétration des racines de germina- 
tions d'arbres jusqu'à l'horizon humique. 


Constitution de petits systèmes écologiques à l'inté- 
rieur de l’écosystème englobant 

Les enclaves de houx apportent à la hêtraie-chênaie 
une biomasse et des ressources en bioéléments complé- 
mentaires. Appliquée à un échantillon de 138 m", leur bio- 
masse aérienne totale est en moyenne de 5,4 kg m? dont 
5,3 % de feuilles en été. Selon PETERKEN & NEWBOULD 
(1966), des fourrés de houx dans le sud de l'Angleterre 
ont montré une biomasse aérienne semblable : 5,6 kg m* 
dont 6 96 de feuilles. Si l'on adopte la masse de l'appareil 
souterrain établie par ces auteurs, la biomasse totale 
s'élève à 7,45 kg m. 

La production aérienne annuelle est en moyenne de 
0,45 kg m", ce qui représente, dans les situations sous 
futaie, la moitié de celle de cette derniere. 

Le retour au sol des bioéléments par la litière est donc 
trés sensiblement augmenté (TAB. V) et leur recyclage 
accéléré par la décomposition rapide en été des feuilles du 
houx dont le temps de demi-décomposition est de 9 mois 
alors que celui de la litière du chêne et du hêtre est respec- 
tivement de 16 et 19 mois (LEMÉE & BICHAUT, 1973). 


TABLEAU V.— Apport comparé de bioéléments majeurs par chute de 
feuilles du houx et du hétre, en g m? par an. 


Annual returned of nutrients on the soil by leaves of holly and beech, 
ing m? year. 


N p | x | ca | Me 
llex 1,9 0,06 1,5 | 22 0,87 
Fagus 3,4 0,13 3,2 44 0,8 
Ilex/Fagus (%) 56 46 47 50 108 
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Fic. 7.— Profil et plan d'un fourré de Iex aquifolium sous haute 
futaie au Gros-Fouteau. En tirets, limite de la phyllosphére. 

* — tiges ; += rejets ; F = jeune Fagus ; Q = vieux chêne mort ; 
P = frondes de Preridium ; R = tache de Ruscus aculeatus. 

Side face and plane of a thicket of Ilex aquifolium under old 
growth forest in the reserve of Gros-Fouteau. Dash line : sides of 
the phyllosphere. * = saplings ; + = aerial shoots ; F = young 
Fagus ; Q = old Quercus dead ; P = frond of Pteridium ; R = 
patch of Ruscus aculeatus. 


Origine et dynamique des fourrés de houx 

Les profils palynologiques réalisés dans la réserve 
des Hauteurs de la Solle (LEMÉE, 1981) ont montré la 
présence du pollen d’//ex depuis la phase à tilleuls, la 
première qui soit représentée, à l'âge du Bronze vers 
4000 B.P. (avant le présent), jusqu'à la hétraie actuelle. 
Les individus les plus ágés actuellement vivant dans la 
réserve intégrale du Gros Fouteau n'y sont apparus que 
vers 1930, isolés ou en petits groupes, sans doute à partir 
de baies transportées par les oiseaux depuis la parcelle, 
contigué, des Hauteurs de la Solle oü existent des indivi- 
dus ágés de plus de 150 ans. 


L'extension des fourrés est réalisée selon plusieurs 
processus : 


1) accroissement latéral des rameaux d'environ 10 cm par 
an; 

2) apparition de tiges à partir de drageons parfois jusqu'à 
1 mètre hors des couronnes (FIG. 7) ; 

3) apparition de nouveaux individus à la périphérie à par- 
tir de graines, mais exceptionnelle et de croissance 
lente par suite de l'abroutissement par les Cervidés. 


Ces enclaves sont donc actuellement en expansion. 
L'absence de réussite des semis d'arbres sous leur phyllo- 
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sphère pose le problème de l'évolution future de la réserve 
dont le houx pourrait devenir un constituant important. 


COLONIES DE CALAMAGROSTIS EPIGEIOS, GRAMI- 
NÉE SOCIALE DES SURFACES DÉCOUVERTES DE 
FORET 


Dans une étude cartographique de la végétation en 
1969-70 (BoucHoN et al., 1973), puis par FAILLE en 1972, 
dans la réserve de la Tillaie, en forêt de Fontainebleau, les 
surfaces colonisées par le Calamagrostis epigeios ont été 
figurées (Fic. 8). Il en a été relevé 46 sur 34 ha, de surface 
comprise entre 5 et 450 nr, dans des ouvertures sur tous 
les sols à l'exception des sols podzoliques et podzols, les 
moins fertiles. Un autre facteur limitant est la proportion 
de rayonnement non interceptée par les surfaces boisées 
environnantes ; une valeur supérieure à 10 % du rayonne- 
ment global en phénophase feuillée est nécessaire, la 
vigueur et la fertilité augmentant avec le rayonnement 
incident (FAILLE, 1977b). Pour les raisons suivantes, nous 
considérons comme enclaves ces taches de Calamagrostis 
dans les clairières, qui font partie des stades d'évolution 
cyclique de la hétraie naturelle. 


Modification du peuplement végétal 

De la végétation antérieure seules subsistent les espèces 
à rhizome superficiel, Viola silvestris, Anemone nemorosa, 
Hedera helix, ou à enracinement assez profond, 
Euphorbia amygdaloides, Ruscus aculeatus, tandis que les 
trois Graminées forestières dominantes, Melica uniflora, 


Fic. 8.— Répartition des colonies de Calamagrostis epigeios dans 
la réserve intégrale de la Tillaie en 1970-1972. 


Repartition colonies of Calamagrostis epigeios in the integral 
reserve of la Tillaie in 1970-1972. 


Brachypodium silvaticum, Festuca heterophylla, et les 
autres espéces à racines fines superficielles sont presque 
éliminées. Cette évolution floristique est düe à la colonisa- 
tion du sol par l'appareil souterrain du Calamagrostis dont 
les rhizomes puissants et ramifiés sont à une profondeur 
de 8 à 10 cm. 


Modification des caractères de l’écosystème enclavant 

Les biomasses aérienne et souterraine sont plus éle- 
vées, atteignant respectivement 300g m? et 290 à 440 g 
m^ (FAILLE, 19772). La litière, de décomposition lente 
(temps de demi décomposition : 15 mois), accumule 
environ 600 g de matière sèche par m? (FAILLE & 
FARDJAH, 1977). Les caractères physico-chimiques de 
l'humus sont modifiés dans le sens d'une plus grande fer- 
tilité (FAILLE, 1977 b). 

En période de sécheresse prolongée, l'eau disponible du 
sol est rapidement épuisée dans toute son épaisseur par 
suite de sa colonisation compléte par les racines du 
Calamagrostis tandis que dans la clairière environnante 
elle est épuisée seulement dans sa partie supérieure 
(FARIAH et al., 1980). 


Dynamique des enclaves de Calamagrostis 
L'élargissement des enclaves de Calamagrostis se pro- 
duit à partir d'un point initial par des rhizomes sympo- 
diaux vigoureux qui émettent des tiges feuillées et des 
chaumes fertiles atteignant 80 et 110 cm de hauteur. En 
quelques années, une surface de plusieurs dizaines de m 
peut être couverte. Mais la vigueur décroît rapidement 
dans la partie centrale, réduisant la biomasse aérienne, et 
la densité des panicules diminue (FAILLE & FARDJAH, 
1970). Par ailleurs, l'extension maximale des enclaves 
peut étre stoppée par l'ombrage des arbres bordant la 
clairière ou par l'envahissement marginal de turions de 
Rubus. Depuis l'époque de leur extension maximale, 
représentée par la carte FIG. 8, ces enclaves ont régressé 
dans la Tillaie jusqu'à étre presque disparues en 1989 par 
la suite de la fermeture des clairières (FAILLE, doc. 
inédit). Les tempétes de 1990 ont ouvert de nouveaux 
espaces, surtout dans la réserve du Gros-Fouteau, mais 
l'absence de sources proches de diaspores, alors qu'elles 
étaient abondantes au contact de la Tillaie dans les 
années 60, rend problématique la formation de nouvelles 
enclaves de Calamagrostis. 


DISCUSSION ET CONCLUSIONS 


Un caractére commun à toutes les enclaves décrites ci- 
dessus est leur morphologie différente de celle des unités qui 
les entourent, créant ainsi un élément nouveau du paysage et 
posant le probléme de leur originalité floristique, dynamique 
ainsi que leurs relations avec la notion d’écosystéme. 
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D'un point de vue phytosociologique, les enclaves qui 
constituent de petits groupements comme les pins isolés, 
ou assemblages de groupements comme les rochers et les 
microtourbiéres, doivent étre détachées de l'association 
qui les héberge, bien que dépendantes de celle-ci, comme 
on le fait pour les groupements épiphytiques forestiers que 
BRAUN-BLANQUET avait précisément qualifiés « d'associa- 
tions dépendantes ». Par contre, les fourrés de houx dans 
la chénaie-hétraie ou dans un stade de reconstitution de 
celle-ci, ainsi que les taches de Calamagrostis établies 
dans les clairières, dépourvus d'espèces particulières, mais 
ayant éliminé la quasi totalité des espèces du groupement 
dans lequel ils sont établis et où ils introduisent un élé- 
ment d'hétérogénéité floristique interne, ne peuvent être 
qualifiés que de faciès de celui-ci. 

La notion d'écosystéme, basée sur les concepts de fonc- 
tionnement, stockage et utilisation de l'énergie, biomasse 
et productivité, chaines-alimentaires, circulation des bio- 
éléments et de l'eau, oblige, par leurs singularités vis-à-vis 
de l'écosystéme qui les enveloppe, à considérer les 
enclaves comme des écosystèmes originaux. Les informa- 
tions bien que fragmentaires, rapportées sur les caractères 
fonctionnels particuliers des enclaves décrites plus haut en 
sont des exemples. 

Dans tous les cas, il y a interdépendance de ces petits 
écosystèmes avec leur écosystème-hôte en raison des 
interfaces importantes par rapport à leur surface propre. 
La flore ornithochore et anémochore sous les vieux pins 
isolés, absente des pelouses qui les entourent, est bien 
une conséquence de leur caractère de reposoir pour les 
oiseaux frugivores et d'obstacle au vent. Les fourrés de 
houx ont une productivité dépendante de la phase d'évo- 
lution du systéme enclavant ; réciproquement, ils entra- 
vent la régénération des arbres caducifoliés par leur 
action d'écran contre la lumière et par l'accumulation 
importante de litiéres. Les peuplements de 
Calamagrostis dans les vides forestiers sont étroitements 
dépendants de ceux-ci par leur intolérance à l'ombrage ; 
mais, comme les enclaves de houx, ils bloquent la régé- 
nération des arbres par compétition, accumulation de 
litière et peut être allélopathie. Cette entrave à l'évolu- 
tion naturelle des ouvertures vers le reboisement répond 
au « modèle d'inhibition » de CONNELL & SLATYER 
(1977), créant, selon WHITTAKER & LEVIN (1977), un 
« plateau de succession ». 

A la différence des enclaves liées au substrat, dont la 
surface demeure constante, les enclaves d'origine végé- 
tale évoluent vers un élargissement aux dépens de l'éco- 
système, trés lentement (quelques mm par an) dans le cas 
des buttes de sphaignes, trés rapidement dans celui du 
Calamagrostis (jusqu'à prés de 1 m par an), intermé- 
diaire dans celui des arbres (10 à 15 cm). Outre cet 
accroissement en taille des individus initiaux, l'enclave 
peut s'étendre par production de jeunes individus péri- 
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phériques, soit pas dissémination orientée de diaspores 
(cas du pin FIG 5b), soit par voie végétative (cas du houx 
Fic. 7). 

Ces ébauches d'écosystéme peuvent méme dans certains 
cas parvenir à se substituer à l'écosystème d'accueil ; elles 
constituent alors l'amorce d'un cas classique de succession, 
tel que les pins sur pelouse xérophile (FiG. 3) et, peut-étre, 
les fourrés de houx dans la chénaie-hétraie comme dans des 
forêts inexploitées du nord de I’ Allemagne où Koop (1981) 
admet la possibilité d'un stade terminal à /lex. 

Inversement, les enclaves peuvent étre détruites ou 
transformées. Ainsi la couverture végétale des rochers 
découverts est soumise aux risques d'incendie, de séche- 
resse prolongées ou de piétinement, mais peut se transfor- 
mer en une couverture de rochers ombragés si des arbres 
s'établissent à leur périphérie (FIG. 1). Les tourbières sub- 
alpines peuvent cesser leur croissance par disparition des 
sphaignes en période de sécheresse (FiG. 2, III). Les pins 
sylvestres sur pelouse disparaissent naturellement par 
sénescence ou prématurément par incendies, gradations 
occasionnelles du lophyre du pin ou abattage. les clones 
de Calamagrostis peuvent être arrêtés dans leur expansion, 
puis détruits par la progression naturelle de l'ombrage aux 
dépens des clairières. 

Un autre caractère à envisager consiste dans les diffé- 
rences de densité des enclaves soit dans l’espace, soit dans 
le temps. Ainsi, lorsque les rochers couvrent toute la sur- 
face de pentes de la forêt de Fontainebleau dont ils consti- 
tuent les célèbres « chaos », ils réduisent la lande à des 
couloirs étroits qui bénéficient d'apports d'eau supplé- 
mentaires et créent de nombreuses expositions nord favo- 
rables à l'établissement d'arbres et d'arbustes divers 
(LEMÉE, 1992) ; un écocomplexe, selon l'expression pro- 
posée par BLANDIN & LAMOTTE (1988), miniaturisé, semi- 
boisé et stable, s'est constitué. L'augmentation de densité 
des pins sur la pelouse du Sileno conicae-Koelerietum 
conduit à son remplacement par un groupement nouveau, 
le Dicrano-Pinetum (FIG. 2). La confluence de quelques 
fourrés de houx a créé dans la réserve du Gros-Fouteau 
des surfaces continues de plus de 100 m? où la régénéra- 
tion du hétre et du chéne est devenue impossible. Dans des 
parcelles forestières où la régénération a échoué, les taches 
de Calamagrostis peuvent devenir assez nombreuses pour 
constituer une prairie étendue, devenant ainsi un élément 
de la mosaïque forestière en l'absence d’ interventions 
humaines. 

Ainsi, la notion d'enclave telle que nous la concevons 
ici se définit par une composition floristique particulière 
introduisant dans une surface par ailleurs homogène un 
élément d'hétérogénéité de type insulaire perceptible dans 
le paysage et se différenciant en outre par la constitution 
d'une ébauche de système écologique original. L'existence 
de ces couples enveloppe/enclave est un cas d'hétérogé- 
néité structurale dont l'analyse parait avoir été négligée. 


L'ENCLAVE COMME COMPOSANTE DES STRUCTURES PAYSAGÈRES 


Ces enclaves sont à distinguer des « patterns » définies 
par Warr (1947) comme des mosaiques de stades dans des 
successions cycliques. Par contre, certaines d'entre elles 
peuvent étre identifiées aux « patches » selon WHITTAKER 
& LEVIN (1977) pour qui « chaque tache peut étre regardée 
comme une ile caractérisée par des paramètres locaux 
d'habitat, âges successifs, dimensions et caractéristiques 
biologiques », constituant un stade aprés une perturbation 
avec retour vers un climax. Notre concept d'enclave est 
plus large, car indépendant de la notion de stade de suc- 
cession, bien que des enclaves végétales puissent étre 
concurrentes de l'unité enclavante jusqu'à s'y substituer, 
comme les enclaves de pins sur pelouse qui sont l'amorce 
d'un stade d'évolution vers un climax. Dans d'autres cas 
au contraire, elles se greffent de facon plus ou moins 
durable sur un stade climacique (cas des microtourbières 
sur pelouse subalpines) ou entravent le retour à celui-ci 
(cas des fourrés de lex et des taches de Calamagrostis). 
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ENGLISH ABRIDGED VERSION 


An enclave is a small area totally surrounded by units of 
vegetation that differ both floristically and ecologically. Enclaves 
differ also by their functional characters, and thus can be considered 
as distinct and autonomous fragmentary ecosystems. Interactive links 
exist between enclaves and their environment. On an homogeneous 
area, they introduce a patch of heterogeneity in the landscape. 

Five examples of enclaves are described in this paper, their origin 
and evolution corresponding to different models. 

Isolated rocks that rise by places on heath stands (Calluna, 
Pteridium and Molinia) show on shelves patches of heath where 
Calluna is dominant over a layer of bryophyta established on a thin 
organic soil. On their subvertical faces, these rocks bear permanent 
lichenic communities. An evolution towards a shady rock state may 
occur through the establishment of broadleaf trees by the edges. 
aided by the extra rain water supply running off the rocks and by the 
shaded ambience in northem areas. Shady rocks are then covered by 
shade-tolerant communities. 

The other enclaves of vegetation described in this paper are 
hummocks of Sphagnum peat isolated on subalpine low grasslands, 


G. LEMÉE 


isolated Scots pine trees (Pinus sylvestris) on xerophilous grasslands, 
bushes of holly (lex aquifolium) under an unexploited oak- 
beechwood, patches of Calamagrostis epigeios in the forest gaps. 
The first two examples lead to communities that differ notably from 
the surroundings. From a phytosociological point of view, they have 
to be treated separately. The latter two examples show an evolution 
towards communities having a lower diversity but that can be 
considered as a facies of the previously observed communities. 

Considering the ecosystem concept, enclaves of vegetation differ 
from the host ecosystem by solar radiation interception (Scots pine 
and holly examples), a global increase in biomass and necromass, an 
increase in bioelements storage and fluxes, a modification at the 
water cycle level (Scots pine and Calamagrostis examples). 

The evolution of enclaves is affected by transformation, 
extension, regression or disappearance processes. Isolated rocks 
show an example of a possible modification of a community with 
shade appearance. Peaty hummocks grow very slowly towards west 
(a few mm per year) as rain and dew are coming from there. 
Simultaneously, no growth is observed on their eastern side and this 
edge of the community slowly changes into heathland after 
Sphagnum extinction. 

The extension of enclaves occurs when the individuals on the site 
grow, or if young individuals appear by the edges : pine seedlings in 
the shade of mature trees (on the northem side of their crowns), 
rootsuckers of holly or strong rhizomes of Calamagrostis spreading 
in all directions. The increase in the area of enclaves leads to merger 
phenomena causing the substitution of the early communities by new 
ones. By this way, an increase in the density of Scots pine saplings in 
a xerophilous grassland leads to the emergence of a new community: 
the Dicrano-Pinetum. When holly bushes merge in unexploited oak- 
beechwoods, they form large evergreen thickets that stop the 
regeneration of beech and oak for two reasons: shade and litter 
accumulation. Thus we can consider that holly is a climacic 
component of these forests. In managed forests, when regeneration 
fails, Calamagrostis populations form dense spots impeding tree 
regeneration by litter accumulation, competition for water supply 
and perhaps allelopathic actions. These standstill phenomena in 
forest evolutive cycles are in agreement with the « inhibition 
model » described by CONNELL & SLATYER and are part of the 
succession plateaus- according to WHITTAKER & LEVIN. 

Various events may cause the regression or disappearance of 
enclaves: fires or dry periods when considering rocky sites; fire, 
damages by Diprion pini or forest management on pine stands, 
evolution towards a forest stand in the case of the shade-intolerant 
Calamagrosis. 

As a conclusion, an enclave appears as a fluctuating unit, against 
time when considering topographic enclaves and against space and 
time for enclaves of vegetation. 


